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摘要 : A Tm FERSIXG ER 7I EP IR] ER OSEE ERI XLI JS AR 6, DLE ER E RS 
(Rhododendron delavayi) 为 材料 ， 露 天 种 植 在 2 加 仑 塑料 盆 中 ， 利 用 气体 交换 技术 和 叶绿素 荧光 技术 测 
定 了 不 同 生长 时 期 马 继 杜 骸 光合 特性 的 动态 变化 ， 探 讨 不 同 生长 阶段 影响 马 继 杜 鹏 光合 作用 的 主要 生理 生 
态 因子 。 结 果 表 明 : 在 云南 昆明 地 区 ， 马 绢 杜鹃 的 生长 与 其 光合 变化 重 关 ， 光 合 特性 的 季节 变化 可 准确 反 
映 其 生长 周期 的 变化 。 在 5 月 一 7 月 的 生长 初期 ， 马 织 杜 静 的 光合 速率 (CP) 快速 增加 ， 气 孔 导 度 (GO 
是 此 阶段 影响 马 织 杜 鹏 光合 速率 的 决定 性 因素 ， duae HE (RH) 则 通过 影响 G, 和 蒸腾 速率 (T) 来 
对 P 产生 较 大 的 间接 效应 ， 可 通过 增加 RE 来 激发 光合 潜能 以 促进 生长 ; 在 7 月 一 10 月 的 生长 盛 期 ，RH 
高 ，G, K, P, 较 高 且 稳 定 ， ER UE 该 时 期 内 较 低 的 气温 (Temp) 是 影响 该 时 期 
光合 生理 的 重要 因子 ， 此 阶段 可 通过 增加 Temp 来 提高 P, 以 促进 马 继 杜 鹏 的 快速 生长 ; 在 10 月 之 后 的 生 
KAH, Temp 和 RH 快速 下 降 , 气孔 关闭 , 光合 系统 I 的 光 能 转化 效率 FF m) 和 已 ,逐渐 降低 ，G, 和 FF, 
是 该 阶段 影响 光合 作用 的 主要 因子 。 研 究 结 果 可 为 马 继 杜 鹏 的 科学 栽培 及 推广 应 用 提供 重要 参考 。 
关键 词 : GARS AEH, HABE, SEHE 
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Changes of photosynthetic characteristics of Rhododendron delavayi in different 


growth phases and influencing factors 


CAI Yanfei'^?, PENG Lvchun'??^, SONG Jie'?, ZHANG Lu'??, XIE Weijia'^?^, QU Suping ^^" 
(1. Flower Research Institute, Yannan Academy of Agricultural Sciences, Kunming 650205, China; 2. National 
Engineering Research Center for Ornamental Horticulture, Kunming 650205, China; 3. Key Lab of Yunnan 
Flower Breeding, Kunming 650205, China) 


Abstract: In order to understand the dynamic changes of photosynthetic capacity of Rhododendron in different 
seasons to adapt to environmental factors. Rhododendron delavayi, which was widely introduced and cultivated, 
was planted in a 2-gallon plastic basin in the open field. The dynamic changes of photosynthetic characteristics 
and influencing factors in different growth phases have been investigated by the technique of gas exchange and 
chlorophyll fluorescence. The results indicated that the growth cycle of R. delavayi were almost overlaps with 
photosynthetic variation at Kunming area. The change of photosynthetic characteristics reflected the change of 
growth cycle. In the early growth period from May to July, the photosynthetic rate (P,) increased rapidly, the 
stomatal conductance (G;) was the decisive factor affecting P,. The relative humidity of air (RH) had a significant 
indirect effect on P, by affecting G, and transpiration rate (7,). The P, and growth could be stimulated by 
increasing RH at this phase. In the peak growth period from July to October, the RH, P, and G, of R. delavayi 
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were high and stable. However, lower temperature (Temp) in this phase is a unique climate character in Kunming 
area. Low Temp became an important factor affecting photosynthetic capacity at this phase, and increasing Temp 
can improve P, and promote the growth of R. delavayi. In the late growth phase after October, Temp and RH 
decreased rapidly, stomata closed gradually, the maximum quantum efficiency of photosynthetic system II (F/F m) 
and P, were declined. G, and F/F,, were the main factors affecting photosynthesis at this stage. Our results can 
provide important reference for the cultivation and popularization of R. delavayi. 


Key words: Rhododendron delavayi, photosynthesis, temperature, relative humidity 


HRSTE CRhododendron) 是 世界 著名 的 园林 观赏 植物 ， 素 有 “没有 杜 鹏 不 成 园林 ”的 美誉 。 高 山 杜鹃 
特 指 杜 鹏 花 属 中 常 绿 阔 叶 种 类 及 其 杂交 后 代 的 总 称 ， 有 具有 花 大 色 艳 、 四 季 常 绿 等 特点 ， 在 西方 园林 中 已 被 
广泛 应 用 。 近 年 来 ， 高 山 杜 鹏 逐渐 成 为 我 国 年 宵 花 和 高 档 园 林 绿 化 的 新 宠 ， 受 到 广泛 关注 ， 具 有 良好 的 市 
场 开 发 前 景 〈 李 志 斌 等 ，2010) . 
云南 不 仅 是 杜鹃 花 属 植物 的 分 布 中 心 (Fang et al., 2005) ， 也 是 高 山 杜 鹏 规模 化 和 产业 化 生产 的 重点 
区 域 ， 拥有 许多 具有 优异 性 状 的 高 山 杜 鹏 种 类 ， 己 被 欧洲 、 美 洲 及 我 国 多 个 地 区 广泛 引种 栽培 。 云 南 地 处 
高 原 ， 受 低 纬 度 高 海拔 的 影响 ， 形 成 了 这 一 地 区 独特 的 光照 、 温 度 、 降 水 和 湿度 的 季节 性 变化 特征 〈 张 一 
^F, 19980 。 高 山 杜 鹏 引种 区 的 气候 条 件 可 能 与 天 然 分 布 区 存在 巨大 差异 ， 不 同 生长 环境 下 的 物候 发 生 期 
> 会 有 所 变化 ， 加 上 环境 因子 如 光合 有 效 辐 射 、 气 温和 空气 相对 湿度 的 季节 性 改变 ， 势 必 影 响 植 物 对 环境 的 
cO 适应 性 〈Caroline & Roger, 2003; Urban et al., 2017; Moerdijk - Poortvliet et al., 2018) 。 
= 光合 作用 是 植物 生长 发 育 的 基础 ， 不 仪 与 植物 遗传 特性 有 关 ， 还 受到 诸多 环境 因素 如 光照 、 温 度 、 水 
分 等 环境 因素 的 影响 , 植物 对 环境 的 适应 能 力 直 接 或 间接 的 与 光合 能 力 相 关 (Turnbull et al., 2002; Chandra 
et al, 2003; 倪 建 中 等 ，2015〉。 对 环境 变化 具有 却 较 强 适 应 能 力 的 物种 往往 具有 更 高 的 、 遗 传 决定 的 光 
合适 应 潜力 ， 其 能 够 根据 光照 、 温 度 、 水 分 的 变化 来 改变 光合 特性 ， 从 而 使 植物 适应 环境 的 能 力 处 于 一 种 
动态 调节 过 程 中 (Major & Dunton, 2000) 。 近 年 来 ,植物 在 不 同 季 节 或 不 同 生 长 时 期 光合 能 力 的 动态 变化 
CN 逐渐 成 为 生态 学 研究 的 又 一 热点 问题 。 然 而 ， 目 前 关于 杜鹃 属 植物 光合 特性 研究 的 时 间 跨 度 主要 为 生长 季 
= 节 内 的 某 个 时 段 ， 或 通过 短期 的 人 为 控制 环境 条 件 来 分 析 其 光合 作用 特征 对 光照 、 温 度 、 水 分 等 特定 环境 
ft 变化 的 啊 应 《〈 王 松 等 ，2012;， 申 惠 翡 等 ，2016;， FAF, 2015; Cai etal., 2014; Caiet al., 2015; Die etal., 
"一 2017; 宋 杰 等 ，2019) ， 对 杜 鹏 花 在 整个 生长 期 内 叶片 光合 作用 的 动态 变化 连续 观测 尚未 见报 道 。 
~ 本 研究 以 云南 地 区 广泛 引种 栽培 的 马 组 杜 鹏 (Rhododendron delavayi) 为 材料 ， 通 过 对 其 不 同 生长 时 
= 期 内 光合 特性 进行 连续 观测 ， 分 析 不 同 生长 期 内 环境 因子 对 光合 作用 的 影响 ， 明 确 不 同 生长 阶段 影响 马 继 
杜 鹏 光合 作用 的 主要 生理 生态 因子 。 研 究 结 果 可 以 更 好 的 了 解 其 对 环境 因子 季节 性 变化 的 适应 性 ， 探 索 适 
合 当 地 环境 条 件 的 栽培 措施 ， 这 对 于 高 山 杜 鹏 的 科学 引种 、 完 善 和 改进 高 山 杜 鹏 生产 、 栽 培 过 程 中 的 环境 
合理 和 控制 具有 很 好 的 理论 和 实践 指导 意义 。 


1 材料 与 方法 


1.1 试验 地 概况 
试验 在 云南 省 昆明 市 省 农业 科学 院 花卉 研究 所 大 春 河 基地 进行 海拔 1 957 m，102?35'2" E, 24934'45" 
NO 。 试 验 地 属于 季风 气候 ， 年 均 温 14.5 C， 年 均 降 雨量 1 035 mm，11 月 至 次 年 5 月 为 旱季 ，6 月 一 10 月 为 
雨季 ， 降 雨量 占 全 年 降雨 量 的 80% 以 上 。 
1. 2 试验 材料 
马 继 杜 鹏 种 子 采 和 集 于 云南 省 师 宗 县 菌 子 山 景区 (海拔 1 500~2 409 m, 103?42'—104934' E. 24?20'— 
25°00' NO ， 马 织 杜 鹏 是 该 景区 主要 分 布 的 杜 鹏 物种 。 将 种 子 播种 在 云南 省 农业 科学 院 花 弄 研究 所 大 春 河 
基地 ， 随 机 选择 大 小 均匀 ， 长 势 一 致 ， 生 长 旺盛 的 30 株 4 年 生 马 幼 杜 鹏 实生 苗 ， 露 天 种 植 在 容积 为 2 加 
仓 的 塑料 花 倪 内 ， 每 倪 一 株 ， 栽 培 基 质 为 泥炭 和 椰 糠 按 体 积 比 (V : VO 2 : 1 混合 而 成 。 种 植 后 采用 常规 
方法 管理 ， 每 周 浇 透 水 2~3 次 ， 每 月 施用 等 量 复 合肥 1 次 。 
1.3 指标 测定 


1.3.1 温度、 湿度 监 测 


mÈ 


2015 年 3 月 一 2016 年 2 月 期 间 ， 利 用 HOBO Pro 温 湿度 自动 记录 仪 ， 每 隔 半 小 时 一 次 自动 采集 试验 期 内 
的 大 气温 度 和 空气 相对 湿度 。 
1.3. 2 叶片 气体 交换 和 C0 响应 曲线 测定 

M 2015 Æ 5 H 15 日 开始 至 2016 年 1 月 30 日 期 间 , 每 隔 半 个 月 采用 便携 式 气 体 交 换 系 统 LI-6400 XT 
(LI-6400-02; Li-Cor Inc. Nebraska, USA) 测定 一 次 净 光 合 速率 (P;) 及 相关 生理 指标 ， 如 气孔 导 度 (G,)、 
胞 间 CO RE (CO n RBE O) 等 。 测 定时 间 选 择 在 11: 00—13: 00 之 间 ， 测 定时 叶 室 的 光 强 维持 
在 1 200 umol-m ^s !, CO; 浓度 维持 在 400 umol- mol ' 之 间 。 每 株 测定 一 个 叶片 ， 至 少 重复 测定 10 株 。 

测定 CO; 响应 曲线 时 ， 利 用 内 置 小 钢瓶 以 获得 不 同 的 COS 浓度 (50、100、150、200、250、300、400、 
600. 800. 1000. 1200. 1600. 2000 hmolmoLD)。 测 定 前 用 1 200 umol-m^s ! 的 光 强 诱导 叶片 15 min. 
测定 时 ， 叶 室温 度 设 为 25 'C ， 相 对 湿度 控制 为 60%~70%， 光 照 强度 为 1 200 umolm2s 1， 在 每 一 CO; 浓 
度 下 平衡 3~5 min， 稳 定 后 自动 记录 已 、Ci、G', 等 光合 参数 。 每 株 测定 一 个 叶片 ， 重 复 测 定 4 株 。 
基于 以 上 的 测定 数据 ， 根 据 Long & Bernacchi (2003) 的 方法 拟 合 CO 响应 曲线 ， 计 算 最 大 羧 化 速率 
(Vimax) 和 最 大 电子 传递 速率 Jm) 等 光合 作用 相关 参数 。 根 据 Harley et al. (1992). 的 方法 计算 叶肉 导 
HE Em ， 计 算 公 式 如 下 : 


p 


P, 
Ore 
Jflu—4(Pn+Ra) 

式 中 ，P,、Cj 来 自 COs 响 应 曲线 ， 为 同一 叶片 的 电子 传递 速率 ， I 1£25 'C 时 为 37.43 (Bernacchi et al., 
2002» ，R, 为 上 暗 呼 吸 速率 。 计 算出 的 g, 进 一 步 用 来 计算 叶绿体 CO, 浓 度 (CO 。C=Ci-(Pi/g8m)。 
1.3. 3 叶绿素 荧光 参数 测定 
用 CFImager 叶 绿 素 荧光 成 像 系统 (CFImager, Technologica, UK) 测定 该 植株 的 上 暗 适 应 最 大 殉 光 CF) 、 
暗 适 应 初始 荧光 (F。)， 光 下 最 大 荧光 (F,') 、 光 下 初始 荧光 FJ) 和 稳 态 荧光 Ff,) 等 叶绿素 严 光 参数 。 
首先 , 将 叶片 暗 适应 30 min 以 上 , 在 0.52~0.85 umol: m ^s ! ff] 2698 FIEF, 然后 用 强度 为 6 000 umol- m ^s! 
的 饱和 脉冲 光 测 定 F,。20 s 后 ， 用 光 强 为 1 200 umol-m ^s 1 的 活化 光照 射 3 min， 然 后 用 强度 为 6 000 
umol:m…s 的 饱和 脉冲 光照 射 800 ms， 测 定 F,'、F,,、F,。 根 据 公 式 计 算 光合 系统 I PSD 的 最 大 量子 产 
量 CFM) 、PSZ 实 际 量子 产量 (pswy) 、 开 放 的 PSI 反 应 中 心 光化学 量子 效率 (FPF;,') 、 光 化 学 滩 灭 
系数 CFM ) 、 非 光化学 济 灭 系数 NPO) 和 光合 电子 传递 速率 Jm) 。 计 算 公 式 如 下 : FV/Fy=(Fy-FO)/Fn; 
Opsg-(F,'-FMFu's Fy /E m =(Fm Fo) Fn"; FF, =(Fm F) (F n'—Fo'); NPQ-(FA- FA) Fai 
Jg, OG psyxX PPFDx0.5x0.84 (Valentini et al., 1995) 。 每 株 测 定 一 个 叶片 ， 重 复 测定 4 株 。 
1.4 数据 分 析 

所 有 数据 采用 统计 软件 SPSS 16.0 for Windows 软件 包 (SPSS Inc., Chicago, USA) 进 行 多 重 比较 、 差异 显 
著 性 检验 、 回 归 分 析 、 简 单 相关 分 析 和 通 径 分 析 。 所 有 统计 图 采用 Microsoft Office Excel 绘制 ， 图 表 中 数 
据 为 平均 值 + 标准 误 。 
2 结果 与 分 析 
2. 1 温度 和 相对 湿度 的 变化 

试验 地 1 月 一 2 月 气温 (Temp) 较 低 ， 月 均 气温 在 10 'C 以 下 ， 且 在 1 月 伴 有 极端 低温 天 气 出 现 ， 月 均 空 
气相 对 湿度 (RAH) 较 高 ,维持 在 65% 左 右 ; 3 月 一 5 月 , 气温 快速 上 升 , 月 均 空气 相对 湿度 较 低 ， 维持 在 60% 
以 下 ， 最 低 相 对 湿度 出 现在 3 月 ，5 月 的 月 均 气 温 达 到 20.83 '‘C， 接 近 全 年 最 高 月 均 气 温 ， 整 体 为 干 热天 气 ; 
6 月 一 10 月 ， 为 主要 的 降雨 期 ， 月 均 温度 维持 在 17~21 之 间 ， 月 均 相 对 湿度 维持 在 70% 以 上 ，8 月 的 月 均 
相对 湿度 高 达 85%， 整 体 为 湿润 凉爽 天 气 ，11 月 一 12 月 ， 气 温 逐 渐 下 降 ， 但 月 均 温 仍 维持 在 10 CUL E, H 
均 相 对 湿度 在 70%~75% 之 间 ， 整 体 为 湿润 冷 凉 天 气 (图 1) 。 
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图 1 试验 期 内 日 均 温度 、 月 均 温 度 、 日 均 相 对 湿度 和 月 均 相 对 湿度 变化 

Fig.1 Course of daily and monthly average temperature and relative humidity in experimental period 
2. 2 马 继 杜 鹏 生长 发 育 阶 段 的 划分 

经 多 年 持续 观测 云南 昆明 地 区 马 缕 杜 器 的 生长 规律 ， 结 合 段 旭 等 (2007〉 、 黄 家 涌 等 《2012) 、 黄 承 
玲 等 (2010) 对 杜 鹏 苗 期 的 划分 方法 ， 将 其 生长 时 期 划分 为 以 下 4 个 时 期 1. 萌动 期 : 4 月 中 多 至 5 月 中 
旬 ， 茎 端 叶 芽 快 速 增 大 并 开始 萌发 幼 叶 ， 幼 叶 呈 长 披 针 形 ; 2. 生长 初期 : 5 月 中 旬 至 7 月 初 ， 叶 片 快速 伸 
长 、 展 开 ， 叶 片 呈 长 圆 状 披 针 形 ， 株 高 生长 最 为 迅速 ， 之 后 生长 较为 缓和 ; 3. 生长 盛 期 : 7 月 初 至 10 月 
中 ， 叶 片 颜 色 逐 渐 由 嫩绿 转 为 浓 绿 ， 生 长 较 生 长 初期 缓和 ; 4. 生长 后 期 : 10 月 中 之 后 ， 生 长 缓慢 甚至 停 
清 。 与 贵阳 地 区 相 比 ， 昆 明 地 区 马 继 杜 散 的 萌动 期 和 生长 初期 提前 了 20-30 d， 生 长 盛 期 和 生长 后 期 则 与 
贵阳 地 区 基本 一 致 。 这 可 能 是 昆明 地 区 冬 、 春 季 具 有 较 高 温度 ， 能 较 早 打破 休眠 、 促 进 生 长 。 
2. 3 光合 速率 和 光合 参数 的 变化 

HRERS Pi 、G、C、 开 的 变化 大 致 分 为 “ 较 低 、 快 速 上 升 、 稳 定 、 下 降 ” 等 4 个 阶段 。 有 具体 表现 
为 5 月 份 均 较 低 ，6 月 份 后 逐渐 增加 ， 并 在 6 月 底 达 到 一 个 较 高 值 。 此 后 ， 从 7 月 中 旬 至 10 月 中 旬 ， 除 
TÆ 9 月 间 有 明显 下 降 外 ，P,、G, 和 C; 均 较为 稳定 ， 维 持 在 一 个 较 高 水 平 。10 月 底 开始 缓慢 下 降 ， 并 在 
次 年 的 1 月 中 旬 达 到 最 低 值 〈 图 2) 。 结 合 马 继 杜 鹏 的 生长 规律 、 生 长 时 期 划分 和 光合 作用 的 监测 ， 发 现 
其 生长 与 其 光合 特性 变化 重合 。 因 此 ， 光 合 特 性 的 季节 变化 可 准确 反映 其 生长 周期 的 变化 。 在 后 续 的 分 析 
中 ， 将 按照 生长 时 期 的 划分 来 进行 讨论 。 
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图 2 不 同 生长 时 期 净 光 合 速 率 P) o AILEE (G) 、 胞 间 COS; 浓度 (CO 和 蒸腾 速率 CTO 的 变化 
Fig.2 Variations of net photosynthetic rate (P), stomatal conductance (G;),intercellur CO; concentration (C;) and 


transpiration rate (T,) in different growth phases 


在 萌动 期 ， 马 继 杜 鹏 叶片 具有 较 高 的 最 大 羧 化 速率 Vona) 和 最 大 电子 传递 速率 Jra) ， 但 此 时 叶 


肉 导 度 Cm) 和 叶绿体 CO 浓度 CC 较 低 ， 表 明 在 此 阶段 已 经 具备 较 大 的 光合 潜能 ， 但 CO; 在 光合 器 官 


中 的 扩散 阻力 较 大 ， 限 制 了 光合 作用 的 增加 ; 在 生长 初期 ， 虽 然 Vema 和 Jma 轻微 下 降 , 但 gw 和 C。 则 逐渐 


增加 ; EEKE, Vona Jma 维持 在 较为 稳定 的 数值 ，g,, 和 C- 则 是 在 9 


max 


月 中 时 达到 最 高 值 ， 表 明 在 生 


长 初期 和 生长 盛 期 , 其 生长 受 外 界 环境 影响 不 明显 , 呈现 出 一 定 的 稳定 性 和 对 环境 的 抗 逆 性 ; 在 生长 后 期 ， 


Vemax 


RAEE 
Vomax (Hmo | O05 * m? s7 
3 g 


s^ 
2 
z 
yí 


mae £m 和 C。 均 下 降 ， 维 持 在 较 低 水 平 ( 图 3) ， 


0.0 


6/15 


7/15 


B/15 9/15 10/15 12/15 


日 期 Date (Month/day) 


11/15 1/15 


2152 q4 l 


i 
i rd 1 $ qd 


0 J 
5/15 


6/15 


7/15 


B/15 9/15 10/15 11/15 12/15 1/15 


日 期 Date (Month/day) 


光合 活性 降低 ， 生 长 缓慢 或 停止 。 


最 大 电子 传递 速率 
E 


hax (Hmole * m7 - sf) 
HH 
HH 
H4 


局 
3 


104 


8/15 9/15 10/15 1/15 


ARA Date (Morth/day) 


04 
5/15 6/15 7/15 11/15 12/15 


mol7?) 
$ 
E 
h 
=] 
Dj 


& 

z B0 

i 

ŝa $ aT 

S * I. -入 

Wi 60 

EE 

Soa] 

204 
04 T : r : : 
5/15 — &15 7/15 B815 9/15 10/15 11/15 12/15 — 1/15 


日 期 Date (Month/day) 


图 3 不 同 生长 时 期 最 大 羧 化 速率 Vond) 、 最 大 电子 传递 速率 Jia) > AFE Cem) 和 叶绿体 CO? TK 
E (CO 的 变化 


Fig.3 Variations of rubisco maximum carboxylation rate (Vemax), maximum electron transport rate (J max), 
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mesophyll conductance (gm) and chloroplast CO» concentration (Co) in different growth phases 


2. 4 叶绿素 荧光 参数 的 变化 


从 萌动 期 到 生长 盛 期 ， 马 组 杜 鹏 PSI 的 最 大 量子 效率 (EE) 较 高 ， 维 持 在 0.81~0.82 之 间 ， 到 生长 
EHH, F/Fn 逐步 下 降 至 0.76-0.78 之 间 ， 表 明光 化 学 效率 较 之 前 有 所 下 降 ， 在 萌动 期 时 ，PSI 的 实际 量子 
效率 (Bpsy) 、PSI 开 放 反 应 中 心 量子 效率 (FFn) ~ MERKARI EFEN 和 光合 电子 传递 速率 Oa? 
均 较 低 ， 非 光化学 狂 灭 系数 NPO) WE, E Ops FF. FFR J 逐渐 增加 ， 并 在 生长 初期 


时 达到 一 个 较为 稳定 的 值 ， 此 后 至 次 年 1 月 底 ， 没 有 显著 的 增 


但 自 9 月 中 旬 至 次 年 1 月 ， 均 保持 一 个 较为 稳定 的 水 平 (图 4) 。 


加 与 下 降 ，NPOQ 则 是 在 8 月 底 后 有 所 下 降 ， 
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图 4 不 同 生长 时 期 叶绿素 荧光 参数 变化 

Fig. 4 Variations of chlorophyll fluorescence parameters in different growth phases 

2. 5 不 同 生长 时 期 光合 速率 与 主要 生理 生态 因子 的 关系 

按照 不 同 生长 时 期 划分 ， 马 继 杜 上 鹃 已 ,均值 的 大 小 顺序 为 生长 盛 期 > 生长 初期 * 生 长 后 期 〈 图 5) ， 主 要 

KF (Temp, RH) 与 P, 之 间 的 相关 性 分 析 表 明 ，P, Go Tr 
8m Co F/F,. Temp. RH 等 生理 生态 因子 之 间 的 相关 性 均 达 显著 水 平 ， 且 因子 间 相 关 性 复杂 ( 表 1) 。 


生理 因子 (G,、T,、gm、Ce、FWYF,) 和 生态 
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Different letters on the column represents significant level at 0.05. 
图 5 不 同 生长 时 期 净 光 合 速率 比较 
Fig.5 Comparison of net photosynthetic rate (P„) in different growth phase 
X 1 光合 生理 因子 和 环境 因子 之 间 的 相关 关系 


Table 1 Correlation among photosynthetic and environmental factors 


X| F Factors 净 光 合 叶绿体 PSII 最 大 
速率 气孔 导 度 ”蒸腾 速率 ”叶肉 导 度 COKE ”量子 效率 气温 
P, G, T, £n C, FF Temp 
气孔 导 度 G, 0.907** 
蒸腾 速率 T, 0.608** 0.467* 
叶肉 导 度 gm 0.845** 0.849** 0.648** 
叶绿体 CO, 浓度 C. 0.847*** 0.883** 0.607*** 0.983** 
PSII 最 大 量子 效率 
"a 0.884*** 0.877** 0.650*** 0.857** 0.878** 
气温 Temp 0.889** 0.763** 0.721** 0.854** 0.854** 0.876** 
相对 湿度 RH 0.708** 0.717** 0.623** 0.812** 0.809** 0.750** 0.614** 


注 H 


* 表示 0.05 显著 水 平 ，** 表 示 0.01 显 著 水 平 。 


Note: * represents significant level at 0.05; **represents significant level at 0.01. 


为 进一步 分 析 不 同 生长 阶段 P, 与 主要 生理 生态 因子 之 间 的 关系 ， 对 各 因子 OO 与 P，(7) 进行 逐步 


多 元 回归 分 析 ， 建 立 最 优 回 归 方程 ， 


得 到 生长 初期 (Y/) 、 生 长 盛 期 (Y) 、 生 长 后 期 (7Y3) 的 回归 方程 


分 别 为 : Y=3.330+20.837Gs+0.887T,+0.021RH (R=0.999,F= 13884.957，P=0.006) ，Y2==2.215+0.604Temp 
(R-0.802, F-9.041, P=0.030) , Y;=-56.390+78.994F ,/F „+32.344G,; (R-0.960, F-23.750, P-0.006) , 

表明 不 同 生 长 时 期 对 P, 影响 较 大 的 主要 
影响 P, 的 变化 ; 在 生长 盛 期 ， 忆 的 变化 主要 与 生态 因子 Temp 的 变化 密切 相关 ， 且 在 测定 的 Temp 范围 内 ， 
P, 5j Temp 呈 显 著 正 相关 关系 ; 生长 后 期 ， 影 响 P; 的 则 主要 是 生理 因子 F/F, 和 G,。 进 一 步 ， 利 用 通 径 分 


析 对 影响 P, 的 各 因子 的 权重 


行 分 析 ， 


因子 有 所 不 同 。 生 长 初期 ， 生 理 因子 Go T, 和 生态 因子 RH 共同 


发 现在 生长 初期 ， 对 忆 产生 直接 影响 最 大 的 是 Go KAA T, A 


RH, RH G, 和 下 对 已 产生 较 大 的 间接 效应 ; 在 生长 盛 期 ， 仅 有 Temp 被 引入 多 元 回归 方程 ， 其 直接 


通 径 系数 达到 0.802， 表 明 该 阶段 Temp 


ERI HRERS Pa 最 大 的 因子 ; 在 生长 后 期 ， 对 P 影 响 较 大 的 因 


子 为 FF 和 Gs,， 其 直接 通 径 系 数 分 别 为 0.583 和 0.559 〈 表 2) 。 
表 2 不 同 生 长 时 期 各 生理 生态 因子 对 P, 的 通 径 分 析 
Table 2 Path analysis between the factors and net photosynthetic rate (P,) in different growth phases 


Growth phases Factors Direct path 


生长 时 期 HF 直接 通 径 系数 


间接 通 径 系数 >G, >T, —RH — Temp —F/F,, 
Indirect path Through Through Through Through Through 
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coefficient coefficient Gs T, RH Temp FJ/F, 
生长 初期 G; 0.636 0.352 = 0.302 0.052 二 = 
Early growth phase T, 0.336 0.617 0.571 — 0.046 = = 
RH 0.051 0.934 0.632 0.302 = — = 
生长 盛 期 Temp 0.802 — — — — ux — 
Peak growth phase 
生长 后 期 F/F,, 0.583 0.232 0.232 — — = — 
Later growth phase G, 0.559 0.242 = = —— A 0.242 


3 讨论 与 结论 


光合 作用 是 植物 进行 物质 生产 的 基础 ， 不 仅 受 到 环境 因子 的 影响 ， 还 与 植物 自身 的 生长 发 育 和 生理 生 
态 特 性 密切 相关 (Turnbull et al., 2002) 。 伴 随 着 植物 的 生长 发 育 和 季节 更 蔡 所 带 来 的 环境 温度 、 湿 度 的 不 
断 变化 ， 必 然 会 引起 植物 的 光合 特征 随 季 节 和 生长 时 期 的 更 蔡 而 变化 〈 习 玉 森 等 ，2016; 黄 桂 华 等 ，2016; 
王 玉 才 等 ，2017; 程 汉 亭 等 ，2018; ZÆ, 2019) 。 

马 纳 杜鹃 主要 分 布 于 中 国 的 中 西部 海拔 800-3 000 m 的 地 区 ， 气 候 冷 凉 高 湿 ， 空 气 湿润 ， 雨 量 充沛 。 
昆明 地 区 的 气候 与 杜 鹏 花 原生 地 的 气候 存在 较 大 差异 ，11 月 至 次 年 5 月 为 旱季 ，6 月 一 10 月 为 雨季 ( 张 一 
平 ，1998)。 在 萌动 期 ， 原 生地 的 温度 较 低 ， 相 对 湿度 在 60%~80% 之 间 ， 此 时 昆明 地 区 的 气温 快速 升 高 ， 
平均 最 高 气温 接近 30 C， 而 空气 相对 湿度 居 全 年 最 低 水 平 ， 日 间 空 气相 对 湿度 甚至 低 至 20%， 可 见 其 水 
热 条 件 的 组 合 极 不 均衡 ， 干 燥 的 空气 加 剧 了 水 分 的 蒸腾 ， 极 易 形成 干旱 。 因 此 ， 高 温 、 干 旱 是 萌动 期 内 限 
制 马 继 杜 静 生 长 的 关键 因子 ， 这 与 张 长 芹 等 〈2002) 的 研究 结果 一 致 。 干 旱 几 乎 会 影响 植物 所 有 的 生理 功 
能 ， 光 合作 用 降低 是 干旱 胁迫 下 的 重要 响应 (Chaves et al., 2009; Campos et al., 2014) 。 因 此 ， 在 此 阶段 
内 种 植 高 山 杜 驶 需要 加 大 灌溉 量 或 增加 灌溉 次 数 来 减少 干旱 胁迫 带 来 的 不 利 影响 。 

在 生长 初期 ， 昆 明 地 区 逐渐 进入 雨季 ， 月 平均 气温 较 高 ， 相 对 湿度 也 逐渐 增加 。 在 此 阶段 ， 马 幼 杜鹃 
叶片 内 部 的 结构 与 功能 发 育 尚 不 完善 ， 叶 片 气孔 部 分 关闭 ， 气 孔 导 度 〈G,) 还 比较 低 。 气 孔 是 控制 气体 和 
水 分 进出 植物 内 部 和 外 部 的 门户 ， 与 植物 体内 水 分 的 损失 和 碳 收益 密切 相关 。 和 气孔 开放 有 利于 叶片 进行 光 
合作 用 的 碳 固 定 ， 并 具有 较 大 的 蒸腾 降温 作用 避免 高 温 伤 害 ， 气孔 关闭 能 减少 水 分 消耗 ， 降 低 水 分 亏 缺 带 
来 的 危险 ， 保 证 较 高 的 水 分 利用 效率 CFlexas et al., 2009) 。 然 而 ， 气 孔 部 分 关闭 ， 加 大 了 水 分 和 气体 进出 
气孔 的 阻力 , 这 是 致使 马 继 杜 鹏 P, 较 低 的 重要 原因 , 气孔 限制 可 能 是 生长 初期 限制 马 绢 杜鹃 光合 作用 能 力 
的 重要 因素 。 进 一 步 的 通 径 分 析 也 表明 ， 在 生长 初期 对 已 ,影响 最 大 的 是 G,， 其 次 为 T, HRH. PI, RH 
nd 是 该 阶段 影响 马 继 杜 鹏 P 的 重要 生态 因子 ，RH 可 以 通过 影响 G, 和 7, 对 P, 产 生 非 常 大 的 间接 效应 。 相 对 
湿度 降低 ， 引 起 气孔 关闭 ， 进 而 降低 了 光合 速率 。 同 时 ， 在 生长 初期 还 观察 到 一 个 很 有 意思 的 现象 ， 马 继 
杜 鹏 在 本 阶段 具有 较 高 的 最 大 羧 化 速率 (Yax)、 最 大 电子 传递 速率 (Jaax) 和 了 PSII 的 最 大 量子 效率 CFMF，)， 
表明 此 阶段 内 马 继 杜 鹏 叶片 已 经 具备 较 高 的 光合 潜能 ,但 与 生长 盛 期 相 比 ， 此 时 的 己 , 值 并 不 高 。 叶 绿 素 荧 
光 能 够 从 光 能 的 吸收 、 传 递 和 耗 散 等 角度 分 析 植 物 光 合作 用 过 程 ， 在 植物 生理 学 研究 中 常 把 叶绿素 荧光 分 
析 和 和 气体 交换 测定 技术 结合 起 来 ， 使 结果 更 加 准确 全 面 〈 华 建国 等 ，2017; 章 骨 等 ，2019) 。 通 过 对 叶 绿 
素 荧光 参数 进行 分 析 , 发 现在 生长 初期 PSI 的 实际 量子 效率 (Caszr)、PS UFRR P OET PIOS CF ZE,D ~ 
光化学 淳 灭 系数 F/F, 和 光合 电子 传递 速率 〈Jm) 均 较 低 ， 而 非 光化学 独 灭 系数 (NPO)〉 则 较 高 ， 说 
HH E RIERS PS 了 I 的 光化学 效率 和 电子 传递 速率 比较 低 , 大 量 吸收 的 光 能 被 以 热 耗 散 的 形式 消耗 掉 ， 并 没有 
被 有 效 的 用 到 光合 作用 的 光化学 反应 中 (de Souza et al., 2013) ， 这 是 导致 其 生长 初期 已 值 较 低 的 重要 原 
因 之 一 。 综合 上 述 结果 ，G, 可 能 是 生长 初期 马 继 杜 鹏 光合 速率 的 决定 性 影响 因素 ， 气 孔 限 制 是 该 阶段 光合 
速率 的 主要 影响 因素 ， 而 该 时 期 较 低 的 空气 相对 湿度 加 剧 了 G, 对 已 , 的 影响 。 此 外 ， 该 时 期 较 低 的 光化学 
利用 效率 也 对 P 造成 了 一 定 影响 。 在 此 时 期 ,可 通过 改善 环境 的 水 分 条 件 ， 特 别 是 增加 空气 湿度 ， 有 效 促 
进 植 株 气孔 开放 ， 激 发 其 最 大 光合 潜能 以 增 大 生长 量 和 增强 环境 适应 性 。 

在 生长 盛 期 ， 马 继 杜 鹃 叶片 颜色 逐渐 由 嫩绿 转 为 浓 绿 ， 叶 片 内 部 结构 与 功能 逐渐 发 育 完善 。 受 大 量 降 
雨 影响， 平均 相对 湿度 在 70% 以 上 ， 整 体 为 湿润 凉 素 天 气 。 在 此 阶段 ， 马 绢 杜 鹏 的 G, 和 gm 较 高 ， 水 分 和 


CO 进出 气孔 和 光合 作用 部 位 的 阻力 较 小 ， 有 利于 光合 作用 的 进行 (Chen et al., 2015) 。 叶 绿 素 痰 光 分 析 
也 表明 ， 此 阶段 Drs Fy/Fnh F/F J 都 维持 在 一 个 相对 稳定 的 较 高 水 平 ， 表 明 具 有 较 高 的 光合 电子 
传递 能 力 ， 能 够 维持 光 能 的 吸收 和 利用 之 间 的 平衡 ， 光 化 学 效率 较 高 ， 拥 有 高 效 的 NADP* 和 ADP HEW 
能 ， 光 合 能 力 强 Miyake et al., 2009) ， 是 马 普 杜 散 生长 的 最 佳 季节 。 然 而 ， 值 得 注意 的 是 多 元 回归 和 通 
径 分 析 表 明 温 度 是 本 阶段 影响 光合 作用 的 重要 生态 因子 。 温 度 作为 重要 的 环境 因子 ， 通 过 影响 光合 作用 过 
程 相关 酶 的 活性 来 影响 植物 的 光合 作用 ,温度 过 高 或 过 低 都 会 使 植物 光合 作用 相关 过 程 受阻 或 反应 速率 下 
降 ， 进 而 使 植物 的 光合 速率 降低 ( 刘 贤 赵 等 ,2015) 。 本 研究 中 , 温度 与 P, 之 间 表 现 出 显著 的 正 相 关 关 系 ， 
表明 此 阶段 的 月 均 温 度 可 能 低 于 高 山 杜 鹏 生长 的 最 佳 温度 ， 处 于 一 个 亚 适 温 的 范围 。 在 云南 昆明 地 区 ， 素 

有 :' 遇 十 入 冬 ” 的 说 法 ， 就 是 降雨 后 气温 会 快速 下 降 ， 这 是 此 阶段 平均 温度 不 高 的 重要 原因 ， 也 是 云南 昆明 

地 区 不 同 于 其 他 地 区 的 典型 气候 特征 。 短 时 间 的 亚 适 温 不 会 对 植物 的 生长 发 育 造成 严重 影响 。 然 而 ， 长 期 

的 亚 适 温 环 境 仍然 会 对 植物 的 生长 和 光合 性 能 产生 抑制 ， 导 致 气孔 导 度 、 光 合 色 素 和 光合 速率 下 降 ( 杜 清 

洁 等 , 2015) 。 此 外 , 亚 适 温 会 降低 光合 作用 关键 酶 Rubisco 的 活性 , 从 而 降低 光合 性 能 ( 姜 振 升 等 , 20100 。 

因此 ， 在 此 阶段 可 利用 大 棚 设 施 条 件 适 当 提 高 温度 ， 以 达到 马 绢 杜 鹏 的 光合 最 适 温度 范围 ， 能 够 有 效 提 高 

T RRS Fr BIAETISPERDG RAS, feXEISTEREBS BU DURER. 

在 生长 后 期 ， 马 绢 杜鹃 生长 缓慢 甚至 停滞 ，P,、Gs;、Vemax、Jmax、Dpsn、Fy/Fn、FyYFw 和 Jn 下 降幅 度 
较 大 ，FWF 也 下 降 至 0.76~0.78 之 间 ， 表 明 马 总 杜鹃 的 光化学 效率 较 生长 盛 期 有 大 幅 下 降 。FWF, FE, 
暗示 光合 机 构 可 能 发 生 了 损伤 或 严重 的 光 抑 制 , 使 植物 吸收 的 光子 超过 了 光合 作用 所 能 利用 的 数量 (Wang 
et al., 20120 。 然 而 ， 与 生长 盛 期 相 比 ，VPO 维持 在 一 个 稳定 的 较 低 的 范围 内 ， 说 明 用 于 热 耗 散 的 光 能 和 
过 剩 光 能 减少 《Wang et al., 2012) ， 光 化 学 效率 的 降低 可 能 与 叶片 的 衰老 有 关 。 随 着 叶片 的 衰老 ， 叶 绿 体 
及 泪 宫 体 膜 损伤 、 蛋 白质 等 大 分 子 降 解 、 氧 化 胁迫 加 剧 ， 植 物 的 光化学 性 能 随 之 降低 〈 杨 小 飞 和 郭 房 庆 ， 
2014) 。 通 径 分 析 也 表明 ， 在 此 阶段 ，FYF, 和 对 Go P, 的 变化 具有 较 大 影响 ， 表 明 PSI 的 光化学 效率 和 
气孔 调节 是 此 阶段 调节 马 绢 杜 鹏 光合 速率 的 主要 内 在 驱动 力 ， 而 季节 变化 所 引起 的 温度 和 湿度 的 快速 下 降 
则 可 能 是 此 阶段 抑制 马 幼 杜 鹏 光合 作用 的 重要 环境 因子 。 
综 上 ， 本 研究 通过 对 马 继 杜 骼 不 同 生长 期 内 的 光合 特性 进行 观测 ， 发 现 马 继 杜 鹏 的 生长 与 其 光合 变化 
重 登 ， 在 不 同 生 长 阶段 ， 影 响 马 继 杜 鹏 光合 作用 的 生理 生态 因子 各 异 。 在 5 月 一 7 月 的 生长 初期 ， 马 继 杜 赐 
的 光合 速率 快速 增加 ， 气 孔 导 度 是 此 阶段 内 影响 马 继 杜 鹏 光合 速率 的 决定 性 因素 ， 空 气相 对 湿度 则 是 影响 
光合 速率 的 重要 环境 因子 ， 可 通过 增加 空气 湿度 来 激发 光合 潜能 以 促进 生长 ， 在 7 月 一 10 月 的 生长 盛 期 ， 
P, 较 高 且 稳 定 ， 但 受 昆明 地 区 独特 气候 的 影响 ， 较 低 的 气温 是 该 阶段 影响 光合 生理 的 重要 因素 ， 可 通过 适 
245 e Ulo en n 5 2E FERS AG GRE, 促进 快速 生长 ; 在 10 月 之 后 的 生长 后 期 , 光合 速率 逐渐 降低 , PSI 
光化学 效率 和 气孔 导 度 是 此 阶段 影响 光合 速率 的 重要 因子 ， 此 阶段 可 适当 提高 环境 温度 和 空气 湿度 以 延长 
其 生长 季 ， 这 对 其 度 过 漫长 的 生长 后 期 以 及 为 来 年 的 快速 生长 期 储备 营养 至 关 重 要 。 
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